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Chloride and stomatal conductance 
in coconut (1) 
S. BRACONNIER and J. d' AUZAC (2) 
Summary. - The effect of chloride defic1ency on stomaLal funcllon and water balance of the cocon ut were analysed, using plantlets grown 
hydroponically and subjected to osmot1c stress ( ~ 0.5 MPa). Stomatal movement were monîtored using a porometer, and the assoc1ated ion 
movements stud1ed w1th an electron m1croprobc This rcvcaled the existence of a transfert of K + and Cl ions from the lateral subsidiary cells 
to the guard cells. This movement plays a double role m stomatal opemng smce 1t s1multaneously reduces lateral subsidiary cell turgor, and 
increases guard cell turgor. Under the condthons of our experîment, ci- deficiency leads, at the start of the day, to a three hour delay in stomatal 
opening. Under osmotic stress, ci- deficiency reduces stomalal openmg and osmoregulat10n capacîty of coconut. Water and osmotlc potentials 
then become Jess negative, whtch leads to leaf turgor reduction Cl- defic1ent coconut 1s thus Jess drought tolernnt. 
Additional key words. - Electron probe, osmot1c stress, osmoregulation, Cocos nucifera, Elaeis gumens1s. 
Abbreviations. PEG, polyethylene Glycol, 'I' w, water potential, 'I'~, osmotic potential; '1'11 turgor potcntial. 
INTRODUCTION 
Experimental proof of the importance for palms of chlo-
nde nutrition was obtaincd through agronomical research 
(Ollagnier and Ochs, 1971a and b; Daniel and Manciet, 
1973; Margate et al., 1979; Ollagnier et al., 1983; von 
Uexkull, 1985). In coconut, chloride affects growth (von 
Uexkull, 1972; Oguis, 1979), yield (Magat et al., 1975; de 
Taffin and Quencez, 1980), tolerance to some diseases such 
as Helminthosporium leafspot (Ollagmer et al., 1983), Pesta-
lotiopsis (Alonzo and Palomar, 1980), stem bleeding (Renard 
et al., 1984) and lastly on drought tolerance. ci- defic1cncy 
leads to frond splitting (Pom1er and de Taffin, 1982), whilst 
good chloride nutrit10n enables trees to maintain a higher 
number of green leaves during the dry season (Ollagnier et 
al., 1983). 
The basic physiological rolc played by chloride in these 
plants should be found. When leaves contain less than 
0.25 % (dry weight) of ci-, coconut respond to fertilizers 
such as NaCI or KCL It is the reason why some authors (von 
Uexkull, 1972; J 985) suggest that the element must have 
other functions than that of a cofactor (Warburg and 
Lüttgens, 1946 ; Theg and Hamann, 1982 ; Coleman and 
Govindjee, 1987), or catalyst for enzymatic reactions 
(Rognes, 1980). They suppose that Cl- 10ns play a major 
role in stomatal movements. In other plants many studies 
have in fact shown the role played by chloride in the 
reduction of the guard cell osmotic potential, which leads to 
stomatal opening (Raschkc and Fellows, 1971 ; Raschke and 
Schnabl, 1978; Laffray and Louguet, 1982 , Zeiger. 1983; 
Laffray et al., 1984; Lasceve et al .. 1987). In certam plants 
such as Allium cepa which lacks functional chloroplasts in îts 
guard cells (Fujino and Jinno, 1972), organic anion synthesis 
cannot electrically counterbalance the K + influx on stoma-
tal opening. The presence of Cl - is therefore essential to 
equilibrate K + ions and permit opening (Schnabl and 
Ziegler, 1977; Schnabl and Raschkc, 1980). However, coco-
nut stornata do not appear to be of omon type, sincc they 
have chloroplasts containing starch in their guard cells 
(Braconnier and d'Auzac, 1985). 
(1) Publié avec l'aimable autorisation de Piani PhyYwl. Bwchem. 
(2) Laboratoire de Phy~mlog1c Végétale Apphquee, Université des Sciences 
et Techmques du Languedoc, Montpellier, France 
The aim of this study is to shed some hght on the role of 
Cl - , studying the effects of deficiency on young coconuts 
under osmotic stress. Particular attention was gtvcn to its 
effect on stomatal and osmoregulation. 
MATERIALS AND METHODS 
Plant material. 
We used the embryo technique to obtam chloride deficient 
coconut secdhngs (Cocos nucifera L.). PB 121 hybrid 
embryos were isolated and cultured on a ci- -free agar 
medium (Braconnier, 1988). After a 6 month test tube 
culture, the plantlets were transfered on aerated culture 
solutions, some Cl - -free and sorne not (Dufour and 
Schmitt, 1978; Braconmer, 1988), contained in 800 ml plas-
tic vesscls. The plantlets were grown in an air conditionned 
room, where the day time temperature was 30 °C and the 
night tîme temperature 24 °C, the relative humidity 70 % on 
day and 80 % at night, and the photoperiod 12 h (from 8 h 
a.m. to 8 h p.m.). Lighting was by 15 000 lux « daylight » 
fluorescent tubes. After an 8 month culture. Cl- lcaf 
contents were 0.066 and 1.820 % respectively for deficient 
and control plantlcts. 
Imposition of water stress. 
Water stress was imposed using PEG 600. Two 4 % (v/v) 
applications of PEG 600, previously purified by passing 
through aniomc (Dowex 2 x 8) and cationic (Dowex 
2 x 50) resins, were made, one at time T = 0, and one at 
T = 24 h. The potential of the culture medium thus obtai-
ned was - 0.5 MPa, and maintained till the end of the 
expcnment whîch was conducted over 72 h. Four plants 
were studied simuhaneously : two control plantlets ( + or 
- Cl-) and two stressed plantlets (+ or - Cl-). The 
cxperiment was replicated ten t1mes. 
StomataJ conductance. 
Stomatal conductance was measured using a Delta T Mk 
3 automatlc porometer. For our plantlets, conductance was 
not uniform over the whole leaf surface. This 1s why each 
leaf studied was div1ded m three parts : basal, median and 
apical, for which stomatal conductance was mcasured. The 
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mean of the three measurcments was taken as the stomatal 
conductance of the leaf. Each point of the figure 2 represents 
the average of 10 leaf stomatal conductances. Standard 
dcviat10n was about 15 % . 
Water, osmotic and turgor potential. 
Water ('l' w) and osmotic ('/\) potcntial were measured 
using respectively Wescor L51 and Wescor L52 chambers, 
which were connected to a Wescor PR 55 psychrometer. For 
osmotic potenttal measurements, leaf fragments were taken 
and immediately frozen in liquid nitrogen. After tbawmg, 
they were compressed m order to extract cellular sap ; this 
was collected on a sheet of blottmg paper wh1ch was rap1dly 
placcd into the chamber. The measurement was obtained 2 h 
later, after the thermal balance has been reachcd. Turgor 
('l' J was deduced as a residual term according to the 
equatton 'l' w = 'l's + tpt· Results were statistically studied 
using a variance analysis. 
Microanalysis. 
Ion movements assoctated with stomatal opening were 
studied m stomatal complex of cocon ut and oil palm (Elaeis 
gumensrs Jacq.). Paradermal sections werc taken at the end 
of the mght (closed stomata) and after 4 h of light exposure 
(open stomata), fixed in isopentane cb1lled by hquid mtro-
gen, then freeze-dried. Scct10ns were then carbon-coated and 
analysed with a CAMEBAX-type electron microprobe, 
usmg threc wavelength dispersive detectors, enabling analy-
sis of K, Cl and Mg The operatmg conditions wcre 15 keV 
acceleration voltage, 19 nA beam currcnt at the specimen 
level, 10 s monitoring time and 1 µm spot diarneter The 
controls were orthose for K. apatite for Cl and olivme for 
Mg. Analysis were performed at the pole of lateral subsi-
diary cells, and at the center of other cells (Fig. 1). Each 
analysis was replicated six tirnes, but only one measurement 
per stomatal complex was carried out. X-ray intensities were 
measured in 10 s counts. The results are expressed in counts 
FIG 1 - Schemahc diagram of the <ldferent zones stud1e<l b) the dectron 
m1croprobe on coconut and 011 palm stomatal complex A, guard cell , B, 
!ateral substdiary cell, C, polar subs1diary cell, D, epidermal cell - ( Loca-
limtion schématique de~ diJJérenœs zones étudiées à la microsonde éleclmnique 
sur le complexe stomallque du cocotier et du palmier à huile A, cellule de garde, 
B, cellule subs1d1wre latérale , C, cellule subsidiaire polaire , D, cellule ép1der-
m1que J. 
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per 10 s (peak minus back-ground), and m a variation 
percentage ofX-ray emission intens1ties between closed and 
opened stomata. 
RESULTS 
Change in stomatal conductance when PEG is applied. 
Results obtamed were statistically treated using a vanancc 
analysis. Under our culture conditions, non-stressed plan-
tlets conductance were low, around 0.5 cm s- (Fig. 2), possi-
bly caused by rnsufficîent lighting, which would mean tbat 
stomata open less than they would under natural conditions. 
However, stomatal conductance of c1- 1 defic1ent plantlets 
was sigmficantly lcss (p = 0.01) than that of the + c1-
coconuts, only during the first three hours of the photope-
nod. Chloride dcficiency led to delayed stomatal opening. 
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FIG. 2. - Da1ly changes m stomatal conductance of the fom trcatmcnts 
<lurmg tbc fir~t 3 days of the cxpcmncnt A, day 1, B, day 2, C, day 3 (0, 
e), ci- defic1ent plantlets. (D. a), non ci- dellc1ent plantlets. Dark 
symbol, PEG stresscd plantlcts, open symbols, control - (Evolution journa-
lière de la conductance Jtomut1que pour les quatre trmtemenls durant les trms 
premiers Jours de l'expérience. A,jour 1; B,Jour 2, C,jmir 3. (0 e} plantule, 
carencées en Cl , (D, a) plantules non carencées en Cl- Symboles no1rs · 
plantules stressées au PEG, ~ymboles clairJ témoms Lurmères (clmr) et 
obscur/lé (no1r) som indiqués sur les figures) 
The imposition of osmotic stress resulted m stomatal 
closure on the first day. This suggests that the drop of . 
. medium osmotic potential was too rapid, and led to stomatal 
closure. On the second day, conductance mcreased and 
contrnued to do so on the third day. This md1cates that 
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coconut plantlets were adapting to ~tress. Conductance was 
significantly lower in Cl - deficicnt plantlcts than m non 
defic1ent ones. The latters seemed therefore to better adapt 
to osmotic stress than the formers. Under osmotic stress, 
chloride deficiency led to a stomatal conductance reduct10n 
Ion movements associated with stomatal opening. 
In table 1, the X-ray emîssîon întens1ty and 1ts variation 
pcrcentage on opening are reported for each element 
studied. The variations percentagcs werc low, compared 
with those noted in other species (Laffray and Louguet. 
1982; Laffray et al., 1984; Vavasseur. 1984; Lascèvc et al., 
1987). This difference can be explained by insufficient 
lighting, and by the very thick cuticule of the two palmaccac. 
On stomatal opening, increase of K + and ci- guard cell 
contents was obscrved. The variat10n percentages were quite 
similar for oil palm and coconut. At the same time, K + and 
Cl- content m lateral subsidiary cells fall Therefore. a 
transfer of K - and Cl - from latcral substd1ary cells to 
guard cells occurred at stomatal opening. Thcsc rcsults 
confirmed a previous qualitative histological study (Bracon-
nier and d'Auzac, 1985). After PEG was apphcd. measure-
ments taken on the third day of the experiment showed that 
reduction of stomatal conductance rcsulted from a drop in 
K -· and Cl - influx into guard cells (Table 2). In non Cl -
deficient plants, increase of K + and Cl - guard cell contents 
were respectively + 60 and + 86 %. Aftcr 3 days of stress, 
these percentages had fallen to - 32 % for K + and + 24 % 
for Cl - , whilst conductance value had a 60 % drop. Osmo-
tic stress also led to significant losses of K ~. Cl - and Mg2 + 
in other cells. Sorne epidermal ions seerned to be redistribu-
tcd to other tissues. This redistnbut10n may partictpate to 
the osmoregulation phcnomenon. rn ci- dcficicnt plants, 
stress resulted in a decrease in K 1• content of guard cells 
(from ..,._ 55 to + 26 %), whilst 70 % reduction in conduc-
tance was observed. ci- content and vanat1on could not be 
detected. 
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TABLE II. - Variation percentages in X-ray em1ss1on 
intensity of K, Cl and Mg in coconut. Measurements were 
taken on the third day of the osmotic stress, at the end of the 
night and after four hours of light exposure - ( Pourcentages 
de vanatwn de l'intensité des rayons X énus par K+, Cl- et 
"A,fg~+ chez le cocotier. Les mesures ont été effectuées le 
troisième jour du stress h_vdnque, à la fin de la mat et après 
quatre heures d'exposition à la lumière) 
Variation perccntagc 
( Pourcemage de ranatwn) 
(+Cl+ PEG) (+ Cl-PEG) 
Contrai Cl - dcfic1cnt Contrai c1- dcfic1cnt 
( T' . ) ( Carence ( T . ) ( Carence 
emom en Cl-) emom en Ct) 
Guard cell K + 60 + 55 + 32 + 26 
(Cellule de garde) Cl + 86 + 24 
Mg + 3 - 12 - 33 + 11 
Lateral cell K - 35 - 36 - 33 - 12 
( Cellule latérale) Cl - 37 - 56 
Mg - J + 4 - 43 + 4 
Polar cell K - 4 + 10 - 41 + 15 
(Cellule polaire) Cl - 35 - 42 
Mg - 6 4 - 18 7 
Epîdermal cell K + 9 5 - 23 10 
(Cellule Cl - 40 - 58 
épulerm1que) Mg - 24 - 10 - 38 - 14 
Changes in water potential. 
ln non strcsscd plantlets, the water potential remained 
stable during the experiment, around - 0.38 MPa and 
-0.47 MPa for - Cl- and + ci- treatmcnts respectîvely 
(Fig. 3A). The difference was not sigmficant. Stress lcd to a 
TABLE I. - Means of X-ray emissions of K •, Cl - and Mg2 • measured in open and closed stomata of oil pa]m and coconut. 
Results expressed in counts per 10s (peak minus background) - (A1o.vennes de.'/ émissions de rayons X de K---.-, cr et Afg2 + 
mesurées sur les stomates fermés et ouverl.'i du palmier à foule et du cocotier. Les résultats sont exprimés en nombre de coups en 
JO J-pics moins le bruit de fond) 
OLl palm Coconut 
( Palmier à huile; (Cocotter) 
Closed swmata Open stomata Dtff. Closed stomata Open stomata Diff. 
( Stomate:,, fèrmès) ,i Stomate:,, ourerl~) (%) ( Stomates fermés) ( Stomale.r; nul'erts) (%) 
Guard cell K l86 ± 43 287 ± 27 + 54 241 ± 47 385 ± 54 + 60 
(Cellule de garde) Cl (34 ± 32 241 ± 30 + 80 63 ± 21 117 ± 16 + 86 
Mg 90 ± 20 91 ± 19 + 8 12 ± 9 33 ± 9 + 3 
Lateral cell K 236 ± 26 J 79 ± 32 - 24 232 ± 39 150 ± 45 - 35 
( Cellule latérale) Cl 180 ± 31 109 ± 23 - 39 120 ± 28 15 ± 11 - 37 
Mg 116 ± 35 113 ± 26 3 32 ± 6 31 ± 9 - 3 
Polar cell K 216 ± 42 255 ± 59 + 18 97 ± 36 93 ± 28 - 4 
(Cellule polaire) Cl 172 ± 50 178 ± 18 + J 51 ± 9 33 ± 7 - 35 
Mg 194 ± 49 178 ± 18 8 16 ± 5 15 ± 5 - 6 
Epîdermal cell K 208 ~ 6 264 ± 70 + 27 284 ± 70 310 ± 60 + 9 
(Cellule épidermique) Cl 154 cc 36 171 ± 56 ~ 11 95 ± 24 57 ± 10 - 40 
Mg 138 ::!: 33 144 ± 2.6 T 4 75 ± 15 57 ± 12 - 24 
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FIG 3. - Changes of water (A), osmotJc (B) and turgor (C) potentmls 
dunng the expcnmcnt. (0, e), CL- de6c1ent plantlet~, (o, •), non c1-
dehc1ent plantlets. Dark symbols, PEG stn:s~cd plantlets · open symbob, 
control. Dark {black) and hght (white) penods are mdicated on the ligures -
( Vanatwns des potentiels hydrique (A), osmonque (B) et de turgescence (C) 
durant l'expérimentation (0, e), plantules carencées en ci-; (o, •), 
plantules non carencées en cz- Symboles noirs, plantules stressi?es au PEG, 
symboles clairs, témmm. Lumière (dair) et obscurllé (noir) sont md1quées sur 
le~ figures). 
marked decrcase in 'P w· The reduction was however more 
significant in + Cl - treatment than in Cl - defic1ent plan-
tlets. The minimum values reachcd were - 0.83 and 
- 1.32 MPa respectively for+ ci- and - ci- treatment. 
The latters were thus capable, m response to an osmotic 
stress, of increasing their IJf w more significantly than the 
formers. 
Changes in osmotic potentials. 
In non stressed plants, d1fference in osmotlc potentrnl 
between + ci- treatment ( - 0.93 MPa mean) and - c1-
plantlets (- 0.81 MPa mean) was not s1gmficant (Fig. 3 B). 
Osmotic stress resulted in lowering values. The drop is much 
more significant in the non deficient coconut (from - 0.93 
to - 1.63 MPa) than in the c1-· defictent plantlcts (from 
- 0.81 to - 1 MPa). Moreover, regarding the trend of the 
curves, osmotic potential of deficient plantlets rapidly 
reached a minimum level, whilst that of non deficient 
coconut could continue to decrease suggesting that the 
latters were somewhat slow to reestablish their water balan-
ce. The ci- deficîent coconut plantlets werc thcrefore 
probably rnuch less capable of accumulatmg osmotica than 
non deficient plantlets. 
Changes in turgor potentials. 
In non-stressed plants, the mean turgidity was 
+ 0.47 MPa for the two treatments (Fig. 3 C). Stress led to 
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reduction in values, wh1ch was more significant in - cr-
than in + Cl - treatment. After 69 h of stress, V\ of + Cl -
plantlets showed a 24 % decrease (from + 0.46 to 
+ 0.35 MPa), whilst in - ci- treatment, 'P, dropped by 
64 % (form + 0.47 to + 0.17 MPa). Under an osmotic 
stress, chloride deficient coconuts lost their turgid1ty more 
rapidly than the non deficient plantlets. 
DISCUSSION 
This greenhouse study enabled us to confirm the impor-
tance of chloride ion in coconut minerai nutrition. Undcr 
non-stressed conditions, stomatal opcning was accompa-
gmed by a movement of potassium and chlonde from lateral 
subsidiary cells to guard cells, as was obscrved in maize 
(Raschke and Fellows, 1971). In Cl- deficient plantlets, the 
absence of Cl - influx into guard cells was balanccd by 
another mechanism, yet to be determmcd. The latter, howe-
ver, acted more slowly, since it took 3 h of light exposure 
before conductances were the same in bath treatments. c1-
deficiency led to a reduction in gas exchanges during the first 
three hours. 
The imposition of osmotic stress resulted in stomatal 
closure on the first day (Fig. 2). Such closure would never 
happen in the fields, because water stress under natural 
conditions is more progressive. Here, it was certainly caused 
by hydropassive water movements (Falk, 1966). On day 2 
and 3, reopening was observed, more significant in + Cl -
plantlets. Under osmotic stress, chloride deficiency had a 
depressive effect on stomatal conductance throughout the 
day, which probably led to a marked reduction in photo-
synthetic gas exchanges. 
Osmotic stress also led to a reduction in leaf water 
potential, more marked in + Cl- plantlets than in Cl -
deficient ones. This reduction was due to a fall in osrnotic 
potential values. The 'l's of ci- deficient coconuts reached a 
- 1 MPa mimmurn value, and a further reduction seemed 
impossible. However, the non-de:ficient coconuts dropped 
the1r 'l's to - 1.6 MPa, and seemed able to reach cvcn lower 
figures (Fig. 3). In response to relatively moderate osrnotic 
stress (- 0.5 MPa), non-deficient coconuts accumulated 
more osmotica than the ci- de:ficient plantlets. As a result, 
+ Cl - plantlets were better able to maintain tissue turgidi-
ty. Thus, after 3 days stress, non-deficient coconut turgidity 
still represented 76 % of its original figure, whilst in - Cl -
treatment, it only represented 36 % (Fig. 3); turgidity was 
not, however totally lost ( + 0 J 5 MPa). Chloride deficiency 
thus led to a significant reduction in osmoregulation capa-
city of coconut, wlnlst the maintenance of cellular turgidity 
is considered as the major factor for the continuation of 
growth and production in water stress periods (Turner and 
Jones, 1980; Turner, 1986). A better osmoregulat10n could 
explain the more s1gnificant stomatal reopcmng observed on 
day 2 and 3, in the + ci- plantlets. 
Chlorîde deficiency thus operated on at least two levels : 
(a) as regards stomatal regulation, it caused delayed opening 
at the start of the day. Undcr osmotic stress, 1t led to reduced 
stomatal conductance, (b) it reduced the osmoregulation 
capactty of coconut. 
Chloride ion seems to play an important role in osmotic 
stress tolerance in coconut. Through its effect on conduc-
tance and osmoregulation, it may enable coconut to opti-
mise the transpiration-assimilation balance. This is an argu-
ment for some results obtained m the fields (Braconnier and 
d'Auzac, 1989). The question is how chloride affects osmo-
regulation: (a) does it act via stomatal opening, by permit-
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tmg photosynthes,s and thus production of osmotica? (b) is 
ît an osmoticum by 1tse1F? (c) îs it essenttal for certain 
enzymatic reaction(s) enabling a synthesîs of osmohca? 
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RÉSUMÉ 
Chloride and stomatal conductance in coconut. 
S. BRACONJ\IER et J. D'AUZAC, Oléagineux, 1990, 45, N• 6, 
p. 259-266. 
Les effets d'une carence en chlorure sur le fonctionnement 
stomatique et sur l'équilibre hydrique du Cocotter ont été analysés 
sur des plantules cultivées en hydroponie et soumises à un stress 
osmotique ( - 0,5 MPa). Les mouvements stomatiques ont été suivis 
au poromètre, et les mouvements d'tons associés étudié~ au moyen 
d'une microsonde électronique. On a mis en évidence l'existence 
d'une navette de K + et Cl - des cellules subsidiaires latérales vers les 
cellules de garde. Ce mouvement a un double rôle à l'ouverture 
stomatique, puisque, simultanément. il réduit la turgescence des 
cellules subsidiaires latérales el augmente la turgescence des cellule~ 
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RESUMEN 
Ion de cloro y conductancia de estomas en el cocotero. 
S BRACONNIER y J. d'AUZAC, Oléagineu-ç, 1990, 45, N° 6, 
p. 259-266. 
Los efectos de una carencia de doruro en el funcionamiento de los 
estomas y en el equilibrio hidrico del cocotero se anabzaron en 
piântulas cult1vadas en forma hidrop6nica y sometidas a un stre~s 
osm6llco (0,5 MPa). Los movim1entos estomâticos se siguieron con 
por6metro y los movimientos de iones asoctados se estudiaron con 
mtcrosonda electr6mca Se ha logrado evidenciar la existencia de un 
vaivén de K y Cl de células subsidîa'nas laterales hacîa las células 
de guardia Este vaivén tiene un doble pape! en la apertura 
~tomâl!ca, ya que al m1smo liempo reduce la turgencta de las 
célula~ subsidtarias latera\es y aumenta la turgenc1a de la células de 
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de garde. Dans nos conditions, la carence en Cl - entraîne au niveau 
stomatlque un retard à l'ouverture d'environ 3 h en début de 
journée. En cas de contrainte hydrique, la carence entraîne chez le 
Cocotier une réduction de l'ouverture stomatique et une dnn111ut1on 
de la capacité ct·osmorégulatîon. Les potentiels hydriques et osmo-
tiques prennent des valeurs moins négatives aboutissant à une 
d1minut10n de la turgescence foliaire. Le Cocotier carencé en ci- a 
ainsi une moms bonne aptitude à tolérer les déficits hydnque~. 
• 
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guardia Dentro de las prcscntcs cond1c10nes, la carencia de c1-
acarrca un retraso de la apertura de unas 3 haras a pnnc1pîos del 
dia. En casa de lîmitaciOn de agua, la carcncia produce en el 
cocotera una reducc16n de la apertura estomitica y una di~minuci6n 
de la capactdad de osmo-rcgulacî6n. Los potenciales hidncos y 
osm6tlcos toman entonces valores no tan negativos, que resultan en 
una disminuc16n de la turgencm foliar. Eso trac para cl cocotera con 
carencm de Cl - una hab1hdad no tan buena para tolerar los déficits 
hidricos. · 
L'ion chlore et la conductance stomatique 
chez le cocotier 
INTRODUCTION 
La preuve expérimentale <le l'importance de la nutrition en 
chlorure chez les Palmacées a été acquise grâce aux résultats de la 
recherche agrononuque (Ollagmer et Ochs, 1971a et b ; Damel et 
Manciot, 1973; Margate et al., 1979: Ollagnier et al., 1983; von 
Uexkull, 1985) Chez le cocotier. l'ion chlorure intervient sur la 
croissance (von Uexkull, 1972, Oguis, 1979), la production (Magat 
et al., 1975; de Taffin et Quencez, 1980). la tolérance à certaines 
maladies comme l'helrnmthosporiose (Ollagmer et al., [983), le 
Pestalotiops1s (Alonzo et Palomar, 1980), le <1 stem bleedmg ~) 
(Renard et al .. 1984) et enfin sur la tolérance à la sécheresse, une 
carence en ri- entn1îne rle.~ c::issures rle p:-ilmes (Pomier et rle T~1ffin, 
1982), alors qu'une bonne nutntlon chlorée permet aux arbres, 
pendant la saison sèche de garder un nombre de feuilles vertes plus 
élevé (Ollagmer et al., 1983). 
Il convient de définir les bases du rôle phy~iologique du chlorure 
chez ces plantes. Lorsque les femlles contiennent moms de 0,25 % 
du p01ds sec de ci- les cocotiers répondent à des fumures telles 
NaCl ou KCI, c'est pourquoi certains auteurs (von Uexkull, 1972, 
1985) supposent que cet élément doit avo1r d'autres fonct10ns que 
celles de cofacteur (Warburg et Lilttgens, 1946; Thcg et Homann, 
1982, Coleman et Govindjee. l 987), ou de catalyseur de réactLons 
enzymatiques (Rognes, 1980). Ils supposent que les ions cr-
joueraient un rôle capital dans le mouvement stomatique. De 
nombreux travaux ont en effet mis en évidence chez d'autres plantes, 
la participation du chlorure dans l'abaissement du potentiel osmo-
tique des cellules de garde, qui conduit à l'omerture stoma1lque 
(Raschke et Fellows, 1971; Raschke et Schnabl, 1978; Laffray et 
Louguet, 1982; Zeiger, 1983; Laffray et al., 1984; Lascève et al, 
1987) Chez certaines plantes comme l'oignon, Alliurn cepa, les 
chloroplastes fonctrnnnels sont absents des cellules de garde (FuJino 
et Jinno, 1972), ams1, à l'ouverture stomatique, l'influx de potas-
smm dans les cellules de garde ne pourrait être contrebalancé 
électriquement par une synthèse d'anions organiques. La présence 
de Cl - est alors indispensable pour compenset les ions K +, et 
permettre l'ouverture (Schnabl et Zeigler, 1977; Schnabl et 
Rasch.ke, 1980). Cependant les stomates de cocotier ne sont appa-
remment pas du type oignon, car tls possèdent dans leurs cellules de 
garde des chloroplastes contenant de l'armdon (Braconmcr et 
d'Auzac, 1985). 
L'obJectif de ce travail esL d'apporter quelques éclaircissements 
sur le rôle du ci-, en étudiant les effets de sa carence sur de Jeunes 
cocotiers soumis à un stress hydnque. Les effets sur la régulat10n 
stomatique et l'osmorégulation ont été particulièrement pris en 
compte dans cc travail. 
MATÉRIEL ET MÉTHODES 
Matériel Yégétal. 
Nous avons utilisé la technique de culture d'embryons de cocotier 
(Cocos nucifera L.) pour obtenir des plantules carencées en Cl· . Des 
(\) Laboratoire de physiologie végétale appliquée Case 065 Place 
Eugène-Bataillon 34095 Mootpelher Cedex 5 
S. BRACONNIER et J. D'AUZAC (1) 
embryons d'hybnde PB 121 ont été isolés et mis en culture sur un 
miiLeu nutritif gélosé dépourvu de ci- (Braconmer, 1988). Après 
6 mois de culture en tube. les plantules ont été transférée~ dans des 
solut10ns nutnttves aérées avec ou sans chlorures (Dufour et 
Schmitt, 1978; Braconmer 1988), contenues dans des vases en 
matière plastique d'un volume de 800 mL Les plantules ont été 
cultivées dans une salle climatisée, où la température était de 30 'C 
le Jour et 24 'C la nmt, l'hum1dité relative de 70 °'a le Jour et 80 % la 
nmt et la photopénode de 12 h (de 8 h à 20 h). L'éclairage est sssuré 
par des tubes néon <i lumière du Jour I>, produisant un éclairement de 
15 000 lux. 
Après huit m01s de culture, les teneurs folta1res en Cl- étaient de 
0,066 (Yu et 1.820 % respectivement pour les planLules carencées et 
pour les témoms. 
Application d'un stress hydrique, 
Le stres~ hydrique a été obtenu par spport de PEG 600 (Poly 
Ethylenc Glycol). Deux apports de 4 % (V/V) de PEG 600 préala-
blement purifié par passage sur résine amonique (Dowex 2 x 8) el 
cationique (Dowex 2 x 50) ont été reahsés, l'un au temps T = 0, et 
l'autre à T = 24 h Le potentiel de la solution nutnt1vc ainsi obtenue 
est de - 0,5 MPa. L'expérimentation a été conduite pendant 72 h. 
Quatre plantes étaient étudiées stmultanément : deux plantules 
témoins ( + ou - ci-), et deux plantules stressées(---,--- ou - ci-). 
L'expérrmentat10n a été répétée dix fats. 
Conductance stomatique. 
Les mesures de la conductance stomatlque (G) ont éLé faites avec 
un paramètre automatique Delta T modèle MK IIL Sur nos plan-
tules. la conductance n'était pas constante sur toute la surface 
foliaire C'est pourquoi chaque feuille étudiée a été divisée en trois 
parties : basale, médiane, et apicale, sur lesquelles la conductance 
stomaüque a été mesurée La moyenne des trois mesures a donné la 
conductance stomat1que de la feuille. 
Chaque point de la figure 2 représente la moyenne de la conduc-
tance stomatlquc de 10 feuilles. L'écart-type était d'environ 15 %. 
Potentiel hydrique, osmotique, de turgescence. 
Les mesures des potentiels hydriques ('P w) et osmotiques (1P s) ont 
été obtenues au moyen d'un p~ychromètre Wescor PR 55. équipé de 
chambres psychrométnques pour femlles Wescor L 51 ('P w) et 
Wescor L 52 (l.JI J 
Pour les mesures de potentiel osmotique, des fragments foliaires 
ont été prélevés et immédiatement congelés dans l'azote liqmde. 
Après décongélat10n, ils ont été comprimés afin d'en extraire le l'>UC 
cellulaire : lequel a été recueilli sur un morceau de papier buvard 
rapidement introduit dans la chambre de mesure. Après avo!f laissé 
pendant deux heures l'équilibre thermique s'établir, la me~ure a été 
faite. 
Le potentiel de turgescence ('Pt) a été dédmt comme un terme 
résiduel en accord avec la relation· 
'Pw = 'I', +'Pt· 
L'étude statistique des résultats a été faite par analyse de vanance. 
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Microanalyse. 
Nous avons étud16 les mouvements d'10ns, dans le complexe 
stomatique, associés à l'ouverture chez le cocotier et le palmier à 
huile (Elaets gumens1s Jacq ). Des lambeaux d'épiderme inféneur ont 
été prélevés en fin de nmt (slomates rermés) et après quatre heures 
d'éclairement (stomates ouverts), fixés dans l'isopentane rcfrmd1 par 
l'azote liquide, puis lyoph1hsés pendant 48 h. Enfin, ils ont été 
carbonés avant d'être analysés à la microsonde électromque de type 
CAMEBAX, utilisant trois détecteurs à d1spers1on de longueur 
d'onde permettant de doser trois eléments: K, Cl et Mg La tension 
d'accélération était de 15 KcV, l'intensité du courant du fai~ceau au 
mveau de l'échanttllon de 19 nA, le temps de comptage de 10 set la 
taille du spot de l µm de diamètre. Les témoins étaient de l'orthose 
pour K, de l'apallte pour Cl, et l'olivme pour Mg. 
L'analyse a été effectuée a l'extrémité distale des cellules de garde, 
et au centre pour les autres cellules (Fig !). Chaque analyse était 
répétée six f01s mais une seule mesure a été effectuée par complexe 
stomatique Les intensités des émissions de rayons X sont mesurées 
durant 10 s. Les résultats sont donnés en nombre de coups en 10 s 
(pics moins le brmt de fond) et sous forme de pourcentage de 
variation de l'mtens1té des drfférentes ém1ss10m, X, entre les valeurs 
mesurées lorsque les stomates sont fermés, pms ouverts. 
RÉSULTATS 
Evolution de la conductance stomatique lors de ]'application 
du PEG, 
Les résultats obtenus ont été traités par analyse de variance. Dans 
nos condit10ns de culture, les valeurs des conductances des plantules 
non stressées sont faibles et proches de 0,5 cm s- 1 (Fig 2). ce qm 
peut s'exphquer par un éclairage insuffisant, qui entraîne une 
ouverture stomatJque plus réduite que dans les conditions naturelles. 
Cependant, la conductance stomatique des plantules - ci- est 
~ignificativement plus faible (p = 0,01) que celle des plantules 
+ Cl · , pendant les trois premières heures de la photopénode 
seulement. La carence en chlorure paraît responsable d'un retard à 
l'ouverture stomatique. 
L'application du stres~ hydrique provoque la fermeture des 
stomates au premier jour. Cela laisse supposer que l'abaissement du 
potentiel osmotique de la solution nutntive est trop rapide et 
conduit à la fermeture des stomates. Dès le second jour, on note une 
augmentation des conductances qui se poursmt au troisième jour, 
laquelle traduit logiquement une adaptat10n du cocotier au stress. 
La conductance des plants carencés en Cl est sigmficatlvement plus 
faible que celle des plants non carencés. Donc ces dermers ont une 
meilleure adaptatton que les premiers. 
La carence en chlorure provoque, chez le cocotier subissant une 
contramte hydnque, une diminution de la conductance stomatique. 
Mouvements d'ions associés à l'ouverture stomatique. 
L'mtensité d'émission de rayons X et son pourcentage de varia-
tion à l'ouverture sont reportés au tableau I pour chaque élément. 
Les pourcentages de variation à l'ouverture étaient relatnement 
faibles dans les cellules de garde par rapport à ceux enregistrés chez 
d'autres espèces (Laffray et Louguet, 1982, Laffray el al, 1984. 
Vavasseur, 1984; Lascèvc et al., 1987). Cette différence peut s'ex-
pliquer par l'insuffisance de l'écla1rage et par la cuticule trè~ épai~se 
des Palmaceae. A l'ouverture stomatique. on observe un accroisse-
ment des teneurs en K I et Cl - dans les cellules de garde. Chez le 
palmier et le cocotier, les variations de pourcentage sont de même 
ordre. On relève simultanément une baisse des teneurs en K ·- et ci-
dans les cellules subsidiaires latérales. Il existe donc un transfert de 
KT et ci-, des cellules subsidiaires latérales vers les cellules de 
garde. Ces résultats confirment une précédente étude hi~tolog1que 
qualitative (Braconmer et d'Auzac. 1985) 
. Après l'appllcat10n du PEG, les mesures effectuées au troisième 
jour d'expérimentation montrent que la dimmution de la conduc-
tance stomatique résulte d'une baisse de l'influx de K + et Cl - dans 
les cellules de garde (Tabl. 11). 
Chez les plants non carencés en ci-, l'augmentation des teneurs 
en ions K I et Cl·· lors de l'ouverture stomat1que est, chez le témom 
de + 60 % pour K _,_ et + 86 % pour Cl- Après trois jours de 
stress, ces pourcentages ne sont plus que de + 32 % pour K ~ et 
+ 24 % pour Cl - alors que la réduction de la conductance est de 
60 %. Le stress hydnque entraîne également des pertes importantes 
en K +, ci- et Mg2+ dans les autres cellules. Il semble qu'une partie 
des 10ns contenus dans le tissu épidenmque sott red1stnbuée vers 
d'autres tissus. Cette red1stributton peut participer au phénomène 
d'osmorégulatrnn 
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Chez les plants carencés en ci-, le stress provoque une diminu-
tion des teneurs en K + des cellules de garde (de + 55 % à + 27 °/ô) 
et une réduct10n de la conductance stomahque de 70 % La teneur 
en Cl et ses variations ne sont pas mesurables. 
Evolution du potentiel hydrique. 
Chez les plantules non stressées, le potentiel hydnque est stable au 
cours de l'expérimentation, et se situe en moyenne à - 0,38 MPa et 
- 0,47 MPa respectivement pour les traitements - c1- et + c1-
(Fig 3). La différence n'est pas significative. Le stress provoque une 
dimmut10n considérable des w La baisse est cependant plus impor-
tante pour le traitement+ ci- que pour le traitement - ci-. Les 
valeurs mmimales atteintes sont de - 0,83 MPa pour les plants 
- ci- et - 1.32 MPa pour les cocotœrs + Cl - . Les plants non 
carencés sont donc capables, en réponse à une contraintehydrique. 
d'augmenter leur 1f' w de mamère plus importante que les cocotiers 
carencés en chlorure. 
Evolution du potentiel osmotique. 
Chez les plants non stressés, la différence de potentiel osmotique 
entre le traitement + ci- (0,93 MPa en moyenne) et - Cl 
(- 0,81 MPa) n·est pa~ sigmficati,,.e (Fig 3). Le stre:.s hydrique 
entraîne une baisse des valeurs. La chute est nettement plus 
importante pour le traitement + Cl- (de - 0,93 MPa à 
- 1,63 MPa) que pour le traitement - ci- (de - 0,81 MPa à 
- 1 MPa). De plus, compte tenu de l'allure des courbes, le potentiel 
osmotique des plants carencés attemt rapidement un mveau mim-
mal, alors que celui des plantules non carencées pourrait contmuer 
à décroître, ceci laisse à pen~er à une certaine lenteur des cocotiers 
non carencés à rétablir leur équilibre hydnque Les plantules de 
cocotter carencées en Cl ont donc probablement une capacité à 
accumuler les osmot1cum très inférieure à celle des plantules non 
carencées 
Evolution du potentiel de turgescence. 
La turgescence des plants non stressés est en moyenne de 
+ 0,47 MPa, pour les deux traitements (Fig 3) Le stress provoque 
une baisse des valeurs, qui est plus importante chez les plants - ci-
que chez les plants + Cl - Après 69 h de stress, le 1f' L des plants 
+ ci- adimmuéde24 % (de+ 0,46 MPaà + 0,35 MPa). Dans le 
même temps, pour le traitement - ci-, le '1'1 adimmué de 64 °,'o (de 
+ 0,47 MPa à + 0, 17 MPa). Sous l'effet d'une contrainte hydrique, 
les cocotiers carencés en ci- perdent leur turgescence plus raptde-
ment que les cocotiers non carencés en Cl - . 
DISCUSSION 
Cette étude en serre a pernus de confirmer 1'1mportance de l'ion 
chlorure dans la nutrition minérale du cocotier. En condttton 
hydrique non stressante, l'ouverture stomattque s'accompagne 
d'une navette d'tons K + et ci-, des cellules subsidiaires latérales 
vers les cellules de garde comme cela a été décnt chez le mais 
(Raschke et Fellows, 1971). En cas de carence en cr·, l'absence 
d'influx de Cl - dans les cellules de garde est compensée par un autre 
mécanisme qui reste à détermmcr. Ce derruer est néanmoms plus 
lent à se mettre en œuvre. puisqu'il faut attendre 3 h d'éclairement 
pour mesurer des conductances équivalentes entre les deux tra1te-
ments. La carence en Cl· entraîne une réductton des échanges 
gazeux chez le cocotter durant les 3 premières heures de la journée. 
L'application d'un stress hydrique provoque au premier jour une 
fermeture stomatique (Fig. 2). Une telle fermeture ne peut se 
produire au champ parce que le stress hydrique est plus progressif en 
conditions naturelles. Ici. 11 résulte certainement de mouvements 
hydropassîfs d'eau (Falk. 1966). Aux deuxième et troisième Jours, 
on observe une réouverture qui est plus importante chez les plants 
+ Cl - . En cas de stress, la carence en chlorure exerce un effet 
dépressif sur la conductance stomatique, toute la Journée ce qui doit 
très vraisemblablement rédmre notablement les échanges gazeux 
photosynthétiques. 
La contrainte hydrique conduit également à une baisse des 
potentiels hydriques foliaires qui est plŒ marquée pour le traitement 
+ Cl que pour - Cl Cette bats~e est très vra1semblablcmcnt 
due à une diminution du potentiel osmotique Le 'I', des cocotiers 
carencés en Cl - attemt une valeur mm1male de - 1 MPa. et ne 
semble pas pouvoir diminuer encore. Par contre, les cocotiers non 
carencés diminuent leur q,5 JUsqu'a - 1.6 MPa, et semblent capa-
bles d·atteindre des valeurs inférieures (Fig. 3). En réponse à un 
stress hydnque relativement modéré (- 0,5 MPa), les cocotiers non 
carencés en Cl accumulent des osmoticums de manière plus 
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importante que les cocotiers carencés. Il en résulte pour les plants 
+ ci- un meilleur maintien de la turgescence des tissus. Ainsi après 
3 jours de stress. les plants non carencés ont encore un 'l'L qui 
représente 76 % du potentiel de départ , alors que chez les cocotiers 
carencés celui-et n'atteint plus que 36 % de sa valeur initiale sans 
toutefois que la perte de turgescence soit totale ( + 0,15 MPa) La 
carence en chlorure provoque donc une diminution importante de la 
capacité d'osmorégulat.10n du cocotier, alors que le mamtîen de la 
turgescence cellula1re est considéré comme le facteur prmc1pal de la 
poursuite des processus de croissance et de production en période de 
stress hydrique (Turner et Jones, 1980; Turner, 1986). Cette meil-
leure osmorégulation peut expliquer la réouverture plus importante 
des stomates, observée aux deuxième et troisième Jours chez les 
cocotiers + Cl - . 
La carence en chlorure chez le cocotier intervient donc au moms 
à deux mveaux: (a) au niveau de la régulation stomatique, elle 
entraîne un retard à l'ouverture en début de Journée. En cas de stress 
hydrique, elle est responsable d'une réduction de la conductance 
stomatique, (b) elle d1mmue la capacité d'osmorégulatîon. 
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L'ion chlorure paraît chez le cocotier jouer un rôle important dans 
la tolérance au stress hydrique. En effet. par son action sur la 
conductance et sur l'osmorégulation, il permet au cocotier d·opti-
miser J'éqmhbre entre transpiration et asstmilatton. C'est un argu-
ment pour certains résultats obtenus au champ (Braconmer et 
d'Auzac, 1989) La que!>tion se pose de savotr comment intervient le 
chlorure dans l'osmorégulatîon?: (a) mtervient-il en permettant, via 
l'ouverture stomat1que, la photosynthèse et donc la production 
d'osmot1cums ') (b) est-il lm-même un osmottcum? (c) est-il indis-
pensable à certame(s) réact1on(s) enzymatique(s) permettant la 
synthèse d'osmohcums? 
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